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摘 X. 气候 变化 是 国际 社会 共同 关注 的 环境 问题 ， 植 物 对 气候 变化 的 响应 反映 了 植物 应 
对 气候 变化 的 生长 和 生存 策略 。 叶 经 济 性 状 与 植物 对 资源 的 获取 、 利 用 和 储存 直接 相关 ， 
并 且 受 到 温度 条 件 和 CO» 浓度 的 显著 影响 。 该 文采 用 人 工 环境 控制 系统 封顶 式 生 长 室 研究 
广 布 湿 地 植物 水 萄 (Scirpus validus) MEW (Typha orientalis). 的 时 经 济 性 状 对 模拟 增 温 
(现行 环境 温度 +2 C) 和 CO, 浓度 倍增 ( 增 至 850 hmolmol ) 的 响应 。 结 果 表 明 : (1) 
增 温 处 理 下 ， 水 艺 净 光合 速率 、 氮 含量 和 磷 含 量 显著 降低 ， 但 其 胞 间 CO. 浓度 和 比 叶 重 
著 增加 ; CO, 浓度 倍增 处 理 下 ， 水 萄 胞 间 CO. 浓度 和 净 光 合 速率 均 显 著 降 低 ， 但 比 中 
著 增加 。 (2) 增 温 处 理 下 香 蒲 的 比 叶 重 也 显著 增加 ， 而 氮 含 量 和 磷 含 量 显 著 降 低 ， TW 
光合 参数 、 氮 含量 和 磷 含 量 在 CO。 浓度 倍增 处 理 下 均 显著 降低 ， 而 比 叶 重 显著 增加 。 
余 砚 含 量 外 ， 水 莹 和 香 薄 的 其 他 经 济 性 状 参数 包括 净 光 合 速 率 、 气 孔 导 度 、 蒸 腾 速 率 、 胞 
E CO, 浓度 、 氮 含量 、 磷 含量 和 比 叶 重 均 在 响应 增 温 和 CO» 浓度 升 高 过 程 中 均 发 挥 重要 作 
Je 总 体 而 言 ， 该 研究 结果 反映 了 水 莹 和 香 薄 在 功能 性 状 上 对 增 温和 CO» 浓度 升 高 的 响应 
策略 。 两 种 植物 的 光合 能 力 和 养分 含量 在 两 种 处 理 下 均 受 到 显著 的 抑制 作用 ， 而 其 抗 逆 能 
力 升 高 ， 表 明 增 温和 CO, 浓度 升 高 不 利于 水 瓯 和香 薄 的 生长 。 
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Abstract: Climate change is an environmental issue of common concern to the international 
community. The response of plants to climate change reflects the growth and survival strategies of 
plants in response to climate change. Leaf economic traits are directly related to the resource 
acquisition, utilization and storage of plant, and are significantly affected by temperature 


conditions and CO; concentration. A capped growth chamber with an artificial environment 
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control system was used to study the response of the leaf economic traits of the widely spread 
wetland plants Scirpus validus and Typha orientalis to the simulated warming (current ambient 
temperature +2 °C) and CO; concentration doubled (increased to 850 umol-mol''). The results 
were as follows: (1) The net photosynthetic rate, contents of N and P Scirpus validus were 
significantly reduced, but the intercellular CO; concentration and leaf mass per area increased 
significantly under increased temperature treatment. Both the intercellular CO; concentration and 
net photosynthetic rate of Scirpus validus are significantly reduced, but the leaf mass per area is 
significantly increased under the treatment of doubled CO; concentration. Similar to Scirpus 
validus, the leaf mass per area of Typha orientalis also increased significantly, while the contents 
N and P were significantly reduced under warming treatment; in addition, the four photosynthetic 
parameters, contents of N and P of Typha orientalis were significantly reduced, while the leaf 
mass per area increased significantly under the treatment of doubled CO; concentration. (2) The 
leaf mass per area, contents of N and P, net photosynthetic rate, stomatal conductance, and 
intercellular CO; concentration of Scirpus validus are significantly correlated with the first two 
axes of the principal component analysis; while all the studied leaf economic traits of Typha 
orientalis are related to the first two components, indicating that these traits play an important role 
in the response of plants to changes in temperature and CO; concentration. (3) In addition to 
carbon content, other economic parameters of Scirpus validus and Typha orientalis including net 
photosynthetic rate, stomatal conductance, transpiration rate, intercellular CO, concentration, 
contents of N and P and leaf mass per area were all played important roles in response to warming 
and doubled CO, concentration. Overall, these results reflect the response strategies of Scirpus 
validus and Typha orientalis on functional traits to warming and elevated CO; concentration. The 
photosynthetic capacity and nutrient contents of the two species are significantly inhibited under 
the two treatments, and their resistance to stress increased, indicating that the increase in 
temperature and CO» concentration are not conducive to the growth of the two species. 


Key words: climatic change, water-holding plants, plant functional traits, elemental content, 
environment response policy 


全 球 气 候 变 化 及 其 对 人 类 和 生态 系统 的 影响 已 成 为 世界 共同 关注 的 科学 问题 。 气 候 变 
RAKA CO, 浓度 升 高 是 全 球 气候 变化 的 两 大 主要 特征 。 政 府 间 气候 变化 专门 委员 会 
(International Panel on Climate Change, IPCC) 第 五 次 报告 指出 ， 预 计 在 21 世纪 末 ， 全 球 
平均 地 表 温 度 在 1986—2005 年 的 基础 上 将 升 高 0.3 一 4.8 C, KA COP 浓度 将 达 540 一 970 
hmolmol ， 这 些 变化 趋势 还 将 进一步 加 剧 PCC, 20130 。 气 候 变化 势必 会 对 地 球 生态 
系统 的 结构 和 特征 产生 显著 影响 。 湿 地 生态 系统 为 生态 和 人 类 社会 提供 了 很 多 关键 的 服务 ， 
对 气候 变化 十 分 敏感 ， 因 此 ， 了 解 气 候 变 化 对 湿地 的 影响 尤其 是 对 湿地 关键 物种 的 影响 十 
分 重要 (Dang et al, 2021) 。 植 物 的 叶 经 济 性 状 与 植物 对 资源 的 获取 、 利 用 和 储存 直接 相 
关 ， 反 映 了 从 保守 型 到 获得 型 的 一 系列 对 资源 利用 的 策略 梯度 ， 主 要 包括 叶 氮 含量 、 叶 磷 
含量 、 比 叶 重 、 光 合 速 率 等 植物 性 状 Wright et al, 2004; Reich, 2014) 。 环 境 变化 显著 影 
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响 叶 经 济 性 状 的 表现 ， 因 此 这 些 性 状 的 变化 有 效 地 反应 了 植物 在 不 同 环境 条 件 下 的 生长 和 
生存 策略 (Reich, 2014) 。 通 过 对 全 球 151 项 研究 的 365 个 湿地 的 植物 研究 进行 总 结 ， 以 
及 对 我 国 陕西 38 个 点 的 60 种 湿地 植物 和 85 种 陆 生 植 物 不 同 结构 经 济 性 状 的 比较 研究 均 发 
现 ， 与 非 湿 地 植物 相 比 ， 湿 地 植物 聚集 在 叶 较 薄 的 一 端 ， 即 资源 获得 型 一 端 ， 比 叶 重 较 低 ， 
叶 氮 和 磷 较 高 ， 光 合 速率 更 快 ， 叶 寿命 更 短 (Zhang et al., 2017; Panetal,2020) 。 这 些 研 
究 为 了 解 湿 地 植物 经 济 性 状 提供 了 重要 基础 ， 但 是 湿地 植物 的 经 济 性 状 如 何 适 应 气候 环境 
变化 尚 不 明确 。 
作为 全 球 气候 变化 的 重要 环境 因子 之 一 ， 不 断 增 加 的 CO， 浓度 对 植物 的 经 济 性 状 产生 
了 深远 的 影响 。 光 合作 用 则 是 植物 对 高 CO» 浓度 响应 最 敏感 的 指标 之 一 。 短 期 大 气 COS IK 
度 升 高 通常 会 增强 植物 的 光合 能 力 〈 许 俊 萍 等 ，2016; SEES, 20220 ; 而 长 期 暴露 在 
高 CO; 浓度 环境 下 的 植物 光合 作用 则 可 能 回落 到 正常 CO 浓度 时 的 水 平 ， 甚 至 发 生 下 调 
(CERS, 2021) ， 这 种 现象 被 称 为 “光合 下 调 ”《〈 程 杰 山 等 ，2014; Tobita et al., 2021) ; 
也 有 研究 发 现 大 气 CO, 浓度 增加 并 未 对 植物 的 净 光 合 速率 产生 显著 影响 〈 郑 云 普 等 ， 
2019) . KA CO; 浓度 的 升 高 同时 会 致使 植物 其 他 经 济 性 状 的 变化 。 较 高 的 COS 浓度 导致 
气孔 的 张 开 度 缩小 ， 降 低 植物 的 气孔 导 度 和 单位 叶 面 积 的 蒸腾 速率 ， 提 高 植物 的 水 分 利用 
效率 〈 蒋 跃 林 等 ，2006; 金奖 铁 ，2019) . CO, 浓度 升 高 也 会 增加 植物 的 比 叶 重 ， 并 且 使 
植物 体内 氮 、 磷 等 矿质 养分 含量 降低 〈 人 金奖 铁 等 ，2019; Li et al, 2021) 。 可 见 ， 大 气 
CO; 浓度 升 高 可 以 通过 影响 植物 的 比 叶 重 、 气 孔 形态 和 敏感 度 、 元 素 含量 等 性 状 ， 进 而 影 
响 植 物 的 光合 生理 和 其 他 生态 功能 ， 但 这 些 影响 均 存 在 种 间 差 异 〈 蒋 跃 林 等 ，2006; 金奖 
铁 ，2019; 金 殿 玉 等 ，2022) ， 且 在 不 同 生态 系统 中 的 影响 程度 也 不 同 。 温 度 是 影响 植物 
经 济 性 状 变化 的 另 一 关键 因素 。 石 福 孙 等 (2009) 对 川西 北 高 寒 草 甸 的 两 种 植物 研究 发 现 ， 
= 增 温 不 同 程度 地 增加 了 单子 叶 草 本 植物 发 草 (Deschampsia caespitosa) 的 净 光 合 速率 、 气 
PT 孔 导 度 、 蒸 腾 速 率 和 胞 间 CO WE, ENTERA (Thlaspi arvense) 的 净 光 
合 速率 、 气 孔 导 度 和 蒸腾 速率 都 显著 降低 。Xu 等 (2018) 对 典型 湿地 植物 水 莹 和 香 薄 的 光合 
能 力 对 增 温 的 短期 响应 研究 发 现 ， 温 度 升 高 显著 提高 了 水 荧 的 光合 速率 ， 而 对 香 薄 的 光合 
速率 无 显著 影响 。 在 对 全 球 2 500 多 种 植物 的 研究 中 发 现 ， 气 温 越 高 、 太 阳 辐 射 越 强 的 地 
方 ， 植 物 比 叶 重 和 叶 氮 含量 越 高 ， 叶 寿命 越 短 ， 光 合 能 力 越 弱 (Wright et al., 2005) 。 而 另 
一 项 对 全 球 452 个 地 点 1 280 多 种 植物 的 观察 比较 显示 ， 越 靠近 赤道 ， 即 随 着 温度 的 增 
和 生长 季 的 延长 ， 叶 片 氮 、 磷 含量 减 小 ， 氮 磷 比 增加 (Reich et aL, 2004) 。 较 低 的 温度 
限制 叶片 的 扩展 ， 导 致 较 小 、 较 厚 的 叶片 和 较 高 的 比 叶 重 (Gentili et al., 2021) . fH/x, tW 
有 研究 发 现 增 温 显著 增加 了 植物 比 叶 重 而 降低 了 植物 叶片 氮 含 量 〈 祁 秋 艳 等 ，2012) 。 此 
外 ， 植 物 对 增 温 的 反应 有 一 定 的 有 效 幅 度 ， 适 度 增 温 能 提高 植物 的 光合 能 力 ， 但 环境 温度 
超过 植物 最 适 生 长 温度 范围 时 ， 温 度 升 高 将 会 对 植物 光合 作用 产生 抑制 作用 (高 文 娟 等 ， 
20100 。 针 对 不 同 的 植物 类 群 往往 会 得 到 不 同 的 研究 结果 ， 反 映 了 植物 对 温度 变化 的 不 同 
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响应 策略 。 温 度 和 “CO, 浓度 都 是 影响 植物 性 状 和 功能 的 关键 变量 。 由 于 二 者 之 间 相 互 伴随 ， 
并 且 CO; 浓度 升 高 影响 着 全 球 所 有 温度 范围 内 的 生物 群落 ， 因 此 温度 和 CO» 浓度 交互 作用 
对 植物 碳 平 衡 、 光 合生 长 及 生物 量 积累 等 方面 的 影响 也 是 全 球 生态 学 研究 的 热点 〈Gao et 
al, 2019) 。 有 研究 发 现 ， 温 度 升 高 总 体 上 对 湿地 植物 产生 不 利 影响 ， 而 CO» 浓度 升 高 却 
可 以 增加 湿地 植物 的 光合 速率 (Short et al., 2016) 。 也 有 研究 认为 温度 和 CO; 浓度 升 高 的 
交互 作用 有 协同 促进 作用 GB, 20200 。 增 温和 CO; 浓度 倍增 的 交互 作用 使 白 令 海峡 
浮游 植物 群落 的 最 大 生物 量 和 标准 化 光合 速率 分 别 增加 了 2.6 倍 和 3.5 倍 ， 并 且 使 植物 群落 
组 成 由 硅 藻 类 逐渐 改变 为 微型 浮游 植物 (Hare et al, 2007) 。 而 对 亚马逊 流域 大 型 水 生 植 
RAFE (Montrichardia arborescens) 的 研究 又 发 现 ， 增 温和 CO? 浓度 升 高 的 交互 作用 使 
溪 边 芋 的 光合 碳 同化 能 力 及 生物 量 均 显 著 下 降 (Lopes et al, 2018) 。 当 前 研究 模拟 增 温 与 
CO; 浓度 升 高 对 植物 性 状 影响 的 交互 作用 已 有 不 少 报 道 ， 虽 然 未 得 出 一 致 的 结论 ， 但 这 些 
研究 仍然 具有 较 高 的 参考 价值 。 

根据 以 上 研究 背景 ， 该 研究 围绕 湿地 植物 对 气候 变化 的 响应 这 一 科学 问题 ， 从 叶 经 济 
学 角度 探讨 了 湿地 植物 叶 经 济 性 状 对 增 温和 CO» 浓度 升 高 的 相应 策略 。 以 湿地 上 典型 广 布 植 
WIK (Scirpus validus) 和 香 汪 (Typha orientalis) 为 研究 对 象 ， 根 据 IPCC 预测 的 CO; 
浓度 和 温度 未 来 变化 趋势 ， 采 用 闭合 式 人 工控 制 气候 模拟 实验 系统 进行 模拟 增 温 2 CC 和 
CO, 浓度 倍增 的 控制 实验 。 通 过 观测 模拟 增 温和 CO» 浓度 倍增 处 理 下 水 萄 和 香 薄 的 叶 经 济 
性 状 的 变化 情况 ， 拟 探讨 以 下 问题 : (1) 湿地 植物 水 莹 和 香 蒲 的 叶 经 济 性 状 对 增 温和 CO» 
浓度 倍增 有 怎样 的 响应 趋势 ? (25 在 响应 增 温和 CO, 浓度 倍增 过 程 中 ， 水 萄 和 香 薄 的 哪 
些 叶 经 济 性 状 发 挥 的 作用 更 强 ? G) 性 状 间 表现 出 怎样 的 功能 协调 关系 ? 通过 对 上 述 问 题 
的 前 释 ， 认 识 湿地 植物 叶 经 济 性 状 对 环境 变化 的 响应 策略 ， 为 应 对 气候 变化 、 加 强 湿地 保 


- 护 提 供 理论 依据 。 
o 1 材料 与 方法 


1.1 研究 地 点 概况 

该 研究 的 实验 材料 从 云南 省 昆明 市 晋 宁 区 滇池 湿地 生态 定位 站 附近 的 滇池 湖滨 带 
(102535'54" —102?40'08" E, 2423959" —24?4217" N) 移 栽 ， 移 植 点 海拔 1888m. TE 
于 云南 省 昆明 市 西南 郊 ， 平 均 海 拔 1 891 m， 常 年 水 域 面积 〈 不 含 海口 以 下 流域 面积 ) 2 
960 km, FIKIR 4.5 m。 属 于 北纬 低 纬度 亚热带 高 原 山 地 季风 气候 区 ， 干 湿 季 分 明 。 年 
温差 小 ， 年 均 气 温 15 C, EHHE 2 200 h 左右 ， 无 霜 期 达 240 d UE, 210 C 年 有 效 
积温 4 494.0 'C 。 年 平均 降雨 量 1 450 mm。 湖 水 终年 不 结 冰 ， 年 平均 水 温 17.03 ‘C， 最 高 
月 均 温 22.40 CC， 适 宜 于 多 种 水 生 植 物 的 生长 ， 鸟 类 和 鱼 类 资源 也 十 分 丰富 。 其 湖滨 带 分 
布 着 大 量 的 挺 水 植物 ， 以 禾 本 科 植 物 芦 苇 (Phragmites australis) RUE YR PIE TI 8 388 
(Typha orientalis) 为 主 ， 另 分 布 有 很 多 其 他 常见 湿地 挺 水 植物 如 水 萄 (Scirpus validus) ~ 


AE (Zizania latifolia) ~ KAM (Impatiens aquatillis) ~ £ (Nelumbo nucifera) 、 粉 绿 
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I Æ$ (Myriophyllum aquaticum) 等 以 及 人 工种 植木 本 植物 中 山 杉 C Taxodium. cv 
Zhongshanshan) 。 


12 实验 设计 


根据 最 新 的 IPCC 预测 的 温度 和 CO, 浓度 增加 的 趋势 ， 在 云南 省 昆明 市 国家 高 原 湿地 
研究 中 心 的 实验 地 建立 人 工 环境 控制 系统 封顶 式 生 长 室 〈 图 1) ， 设 定 1 个 生长 室内 为 正 
常 环境 ， 作 为 对 照 组 (CK〉; 另外 2 个 生长 室 ， 其 中 1 个 生长 室 设 定 增 温 2 C, IÑ 
温 处 理 (ET) , 5) 1 个 生长 室 的 CO; 浓度 设 定 为 850 pmolmol' 作为 CO; 浓度 倍增 处 理 
(EC) ， 其 他 环境 因子 保持 一 致 。 生 长 室 下 部 近似 圆柱 体 ， 共 有 11 个 面 构成 ， 用 浮 法 玻 
璃 密封 ， 上 部 近似 球 缺 ， 高 约 1.5 m， 由 双 层 中 空 PC 板 将 其 密封 ， 总 体积 约 为 245 m) 
(图 1) 。 通 过 压缩 机 的 制冷 功能 和 与 其 相连 接 的 热 交 换 器 、 电 阻 加 热 器 以 及 新 风量 控 于 
阀 等 控制 生长 室内 温度 ， 在 球 缺 顶部 装 有 2 个 自 垂 式 单 向 开启 调 压 扇 和 1 个 手动 窗口 来 维 
持 生长 室内 气压 平衡 和 避免 特殊 事件 〈 如 停电 、 空 调 故障 ) 造成 生长 室内 温度 升 高 ， 生 长 
室内 CO, 浓度 控制 的 硬件 是 由 CO, 传感器 CGMT222) 、 控 制 模块 (LT/ACR-2002) 、 电 
WEB. iE WERA CO, 钢瓶 构成 ， 要 达到 稳定 的 CO; 浓度 目标 需要 传感器 、 控 制 模 
块 和 流量 计 等 协调 实现 ， 每 个 生长 室 具 有 独立 、 自 控 的 特点 ， 模 拟 控制 监控 系统 维持 生长 
室 运行 状态 和 数据 采集 稳步 进行 。 

在 2015 年 4 月 ， 选 择 演 池 湖滨 带 生长 健康 、 长 势 均 匀 的 水 萄 和 香 薄 移 裁 到 口径 35 cm, 
高 25 cm 的 实验 装置 内 ， 原 位 采集 滇池 湖滨 带 土壤 作为 栽培 基质 ， 且 土 量 一 致 。 自 然 条 件 
下 缓 苗 15 d 后 ， 随 机 放置 于 3 个 人 工 封顶 式 控制 生长 室 (STCO 中， 每 室 均 放置 4 d. J 
光照 条 件 均一 和 排除 棚 内 边缘 效应 ， 每 个 生长 室 中 的 植株 安置 均 以 控制 室 中 心 点 为 圆心 ， 
在 圆 半径 0.85 m 处 (生长 室 半径 17 m) 随机 安置 。 整 个 植物 培养 期 内 ， 每 周 浇 水 2 次 ， 
使 各 生长 室内 植物 淹 水 深度 和 环境 生长 条 件 均一 。 该 研究 于 2019 年 7 一 9 月 开展 植物 叶 经 
济 性 状 的 测定 ， 植 物 经 过 长 达 4 a 的 生长 ， 已 经 充分 适应 了 增 温和 CO 浓度 倍增 的 生长 环 
境 ， 该 研究 结果 反映 了 水 萄 和 香 薄 对 增 温和 “CO, 浓度 倍增 的 长 期 响应 结果 。 在 本 实验 结 
后 ， 对 2019 年 生长 室内 水 萄 和 香 蒲生 长 季 3—10 月 的 温度 和 CO; 浓度 数据 进行 导出 处 理 。 
生长 季 内 ， 增 温 生长 室内 的 月 平均 温度 相 比 于 对 照 升 高 了 1995 C, CO; 浓度 倍增 处 理 生 
长 室内 的 大 气 CO, 浓度 为 840.05 nmol.mol ， 表 明 闭 合式 人 工 模拟 控制 系统 实现 了 显著 的 
环境 控制 作用 ， 且 模拟 效果 比较 理想 (图 2) 。 
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图 1 环境 模拟 控制 实验 系统 封顶 式 生长 室 


Fig. 1 Sealed-top chamber of artificial environment control system 
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22019 年 生长 季 ET 组 空气 温度 (A) 和 EC 组 CO 浓度 (B) 与 对 照 组 CCK) 的 比较 
Fig. 2 Comparison of air temperature of ET group (A) and CO, concentration of EC group (B) 
to the control group (CK) during growing season in 2019 


133 叶 经 济 性 状 测定 


将 不 同 组 的 两 种 植物 各 选取 3 株 作 为 研究 对 象 。 在 2019 年 植物 生长 盛 期 (7 一 9 H), 
于 晴朗 天 气 的 上 午 9:00 一 11:30， 使 用 Li-6800XT 便携 式 光 合作 用 测定 仪 LI-6800，LI- 
COR, Nebraska, USA) 原 位 测定 不 同 生长 室内 植物 的 净 光 合 速率 (net photosynthetic rate, 
已 ，hmolm” s! ) 及 其 对 应 的 气孔 导 度 (stomatal conductance, G,, mol-m?. s1) 、 胞 间 
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CO, 浓度 〈intercellular CO; concentration; Cp umol:mol!) 和 蒸腾 速率 (transpiration rate; 
T, mmolm? s) 等 光合 生理 参数 。 每 个 生长 室内 的 每 株 植物 均 选 择 2 片 健康 、 全 展 的 成 
熟 叶 片 并 排 进行 测定 。 测 定时 叶 室 内 部 光 强 设置 为 1 500 umol-m? s, MERRE 22— 
24 CC， 流速 设 为 500 mols”, ZHZ CO; 浓度 设置 为 425 hmol.mor . 

剪 下 测定 光合 参数 后 的 叶 ， 并 迅速 放置 于 保鲜 盒 内 ， 带 回环 境 控制 室 旁 边 的 实验 室 ; 
行 其 他 叶 经 济 性 状 的 测定 。 在 实验 室内 ， 将 叶 从 中 间 部 分 截取 15 cm 左右 ， 放 置 在 扫描 仪 
上 扫描 ， 处 理 成 图 像 格 式 后 用 Image J (v. 1.48; http: //rsb.info.nih.gov/ij/) 图 片 处 理 软件 测 
量 植物 叶 面 积 。 将 扫描 后 的 叶 置 于 牛皮 信封 内 并 做 好 标记 后 放 入 人 烘箱 进行 烘 干 至 少 48 h 至 
植物 材料 达到 恒 重 ， 烘 箱 温度 设置 为 75 'C 。 植 物 叶 烘 干 至 恒 重 后 用 电子 天 平 称 量 其 干 重 ， 
并 做 记录 。 比 叶 重 (leaf mass per area，LMA，g:m”) 计算 为 单位 叶 面 积 的 叶 干 重 。 

将 不 同 处 理 下 的 两 种 植物 的 地 上 部 分 分 别 浊 割 3—5 株 ， 将 叶 用 清水 洗 净 后 放 入 75 C 
烘箱 烘 干 至 恒 重 后 用 植物 粉碎 机 将 植物 叶片 磨 碎 ， 并 过 口径 为 0.25 mm 的 筛子 。 将 过 得 后 
的 粉末 用 密封 袋 装 好 ， 并 放置 在 4 'C 冰 箱 中 冷藏 保存 。 将 磨 碎 后 的 植物 样品 称 取 3 mg 用 
锡 纸 包 好 ， 采 用 德国 Elementar 公司 的 vario TOC select 总 有 机 碳 分 析 仪 测定 植物 叶 的 总 C 
含量 (total C content, C, gkg!) 。 称 取 0.2 g 植物 叶片 粉末 用 硫 HaSOs-H50» 消解 法 消 者 
后 ， 定 容 并 取出 滤液 用 AA3 连续 流动 分 析 仪 测定 植物 叶 的 总 N 含量 (total N content, N, 
gkg!) 和 总 了 含量 (total P content, P, gkg) 。 
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1.44 数据 分 析 


该 研究 应 用 R Cv. 3.01; https;//cran.r-project.org). 统计 分 析 软 件 进 行 所 有 的 统计 分 析 。 
采用 “vegaz” 程 序 包 首先 进行 单 因 素 方差 分 析 (One-Way ANOVA) ， 检 验 对 照 、 增 温 、 
CO, 倍增 三 组 处 理 间 叶 经 济 性 状 的 差异 ， 显 著 性 水 平 为 P<0.05。 然 后 ， 运 用 主 成 分 分 析 
(PCA) 来 进一步 筛选 对 植物 适应 增 温 和 CO, 倍 增 的 主要 经 济 性 状 。 该 研究 采用 Sigmaplot 
Cv. 10.0; https: //systatsoftware.com/) 绘图 软件 进行 绘图 。 


2 结果 与 分 析 
2. 叶 经 济 性 状 对 模拟 增 温 和 CO: 浓 度 倍增 的 响应 
与 对 照 组 CCK) 相 比 ， 增 温 ET) wE, KARELER P) 显著 降低 ， 但 
其 胞 间 CO, 浓度 (Ci) 显著 增加 ; CO 浓度 倍增 EC) AET, KRR C; 和 P 均 显著 降 
低 ; AILLSE (GO MAREX T) 在 三 组 之 间 均 不 存在 显著 差异 〈 图 3) o SKADE 
全 相同 ，EC 处 理 对 香 萍 光合 性 状 的 影响 更 加 明显 。 与 CK 相 比 ，ET 处 理 下 香 蒲 的 光合 性 
状 均 未 产生 显著 变化 ， 但 四 个 光合 参数 在 EC 处 理 下 均 显 著 降低 (图 3) 。ET 处 理 下 ， 水 
AT] P 显 著 低 于 、 而 Ci 显著 高 于 EC 处 理 下 ; 香 浦 的 四 个 光合 参数 在 ET 处 理 下 均 显 著 高 
T EC 处 理 下 的 对 应 值 (图 3) 。 该 结果 表明 水 葱 的 光合 能 力 对 增 温和 CO» 浓度 升 高 均 具 
有 较 高 的 敏感 度 ， 而 香 薄 的 光合 能 力 则 对 CO 浓度 升 高 较为 敏感 ， 但 对 温度 变化 敏感 度 较 
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Ro KRAMERA 已 在 增 温 条 件 下 的 下 降 可 能 是 气孔 限制 和 叶肉 细胞 同化 能 力 降低 共同 作 
用 的 结果 。 

相 较 于 CK， 两 种 植物 的 比 叶 重 (MA) 在 ET 和 EC 处 理 下 均 显 著 增 加 ， 而 其 C 含量 
在 两 组 处 理 下 均 与 对 照 组 无 显著 差异 (图 4) o KARN 和 了 P 含量 在 ET 处 理 下 均 显 著 低 
于 对 照 组 ， 而 在 EC 处 理 下 与 对 照 组 均 无 显著 差异 (图 4) 。 与 对 照 组 相 比 ， 香 蒲 的 N 和 
P 含量 在 ET 和 EC 处 理 下 均 显 著 降低 ， 但 二 者 在 ET 和 EC 处 理 间 不 存在 显著 差异 (图 

。 这 表明 水 殴 和 香 蒲 的 LMA 对 增 温和 CO» 浓度 升 高 均 具有 较 高 的 敏感 度 ， 水 菊 的 N 
和 PP 含量 对 增 温 叶 具有 较 高 的 敏感 度 ， 但 对 COS 浓度 升 高 的 响应 较 弱 ， 香 薄 的 N 和 了 P 含量 
对 增 温和 CO, 浓度 升 高 均 具 有 较 强 的 响应 。 
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图 中 每 个 物种 对 应 的 性 状 参数 柱 上 方 不 同 字母 表示 差异 显著 (P<0.05) ， 相 同 字 母 代 表 差 异 不 显著 
CP>0.05) . FE 


Different letters above the columns of the trait parameters corresponding to each species in the figure indicate 


significant differences (P«0.05), and the same letter indicates no significant differences (P»0.05). The same below. 


图 3 水 瓯 和香 浦 的 光合 性 状 在 三 个 不 同 处 理 间 的 差异 《〈 平 均值 土 标准 误 ) 
Fig. 3 Differences in photosynthetic traits of Scirpus validus and Typha orientalis between three 
different treatments (mean + SE) 
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图 4 ZKZSURIUEEREERIÉS EH E EUR TG ER E — I I Ie] RBPEIRI HU CE ERER) 
Fig. 4 Differences in LMA and element contents of Scirpus validus and Typha orientalis between 
three different treatments (mean + SE) 


2.2” 叶 经 济 性 状 间 的 性 状 关联 

对 水 葱 叶 经 济 性 状 进行 主 成 分 分 析 ， 前 两 个 主轴 对 总 体 变异 的 贡献 率 分 别 为 49.42% 和 
25.73%， 合 计 75.1596 (图 5: A) 。 其 中 ， 第 一 主轴 (PC 1) 与 N、P、P 和 7, 显著 正 相 
关 ， 但 与 Ci 显著 负 相 关 ; 第 二 主轴 (PC 2) 与 G 显著 正 相 关 ， 而 与 LMA BERAR R 
1) 。 对 香 蒲 叶 经 济 性 状 的 主 成 分 分 析 显 示 ， 前 两 主轴 对 总 体 变异 的 贡献 率 分 别 为 66.1290 
和 15.91%， 合 计 82.03 % (图 5: B) 。 其 中 ，PC 1 5 G,. P,. Ta N, C RIP SEE IEREX, 
但 与 LMA 显著 负 相关 ; PC 2 5 C 显著 正 相 关 GE 1) ， 表 明 这 些 经 济 性 状 在 香 浦 响应 增 
Ii Il CO» 浓度 倍增 过 程 中 发 挥 重 要 作用 。 
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C. N, P 分 别 表 示 总 C、 总 N、 总 P 含量 。 


C, N, P indicates total C, total N, total P contents, respectively. 


图 5 KÆ CA) MEW B) 叶 经 济 性 状 的 主 成 分 分 析 


Fig. 5 Principal component analysis for economic traits of Scirpus validus CA) and Typha 
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表 1 两 种 植物 叶 经 济 性 状 与 主 成 分 前 两 个 主轴 的 相关 性 
Table 1 Correlations of leaf economic traits of the two species to the first two axes of principal 
component analysis 


IKZ fn 


Scirpus validus 


Typha orientalis 


PC 1 PC2 PC 1 PC2 
比 叶 重 LMA 0.049 -0.940 -0.926 0.018 
总 N 含量 door xo 
0.912 0.367 0.836“ -0.290 
Total N content 
总 P 含 量 " $ 
0.895"* -0.021 0.728" -0.504 
Total P content 
总 C 含量 . 
-0.484 0.574 -0.323 0.682" 
Total C content 
净 光 合 速率 P, 0.744* 0.506 0.908 ^ -0.136 
气孔 导 度 G, -0.464 0.672" 0.938" 0.261 
胞 间 COS 浓度 C, -0.947 0.054 0.786" 0.461 
蒸腾 速率 T, 0.648" -0.010 0.882" 0.411 


3 讨论 与 结论 


该 研究 发 现 ， 


磷 含 量 在 CO 浓度 倍增 条 伯 


增 温 不 利于 水 瓯 和 香 浦 的 光合 生产 ， 二 者 的 净 光 合 速率 和 氮 、 磷 合 量 


iE: “表示 P<0.05; “表示 P<0.01; ”表示 P<0.001。 
Note: " indicates P«0.05; ** indicates P«0.01; = indicates P«0.001. 
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增 温 条 件 下 均 显 著 降低 ，CO, 浓度 升 高 也 不 利于 香 薄 的 光合 生产 ， 香 薄 的 净 光 合 速 率 和 和 毛 
F 下 也 显著 降低 ; 但 两 种 植物 的 比 叶 重 在 增 温和 CO, 浓度 倍增 条 
这 一 结果 体现 了 水 总 和 香 薄 对 环境 变化 响应 的 差异 ， 其 中 水 区 的 光合 参 


件 下 均 显 著 升 高 。 
数 和 营养 元 素 对 增 


温 较 为 敏感 ， 


而 对 


CO; 浓度 变化 敏感 度 较 低 ， 而 香 薄 光合 参数 和 营养 元 


素 则 对 增 温 和 CO, 浓度 升 高 均 具 有 较 高 的 敏感 度 。 
温度 作为 影响 植物 功能 性 状 的 关键 因子 ， 外 界 环境 温度 是 否 达到 植物 生长 所 需 的 最 适 
光合 温度 对 植物 的 光合 速率 有 重要 影 


洁 等 ，2014) ， 负 


的 种 类 和 生长 阶段 等 


们 发 现 水 莹 和 香 薄 对 短期 增 温 均 表现 出 光合 能 力 显 著 升 高 的 趋势 (Xu et al, 2018) 。 但 


长 期 适应 增 温 之 后 ， 访 下 


完 却 发 现 水 瓯 和 香 浦 的 光合 性 状 对 增 温 响应 的 程度 不 同 ， 但 趋 


响 。 植 物 光合 特征 对 温度 升 高 可 能 存在 正 向 响应 


任 


向 响应 〈 祁 秋 艳 等 ，2012) ， 或 无 响应 (Dovis et aL, 2021) , H 5fü 


物 


因素 密切 相关 CYamori et al, 2014) 。 在 短期 增 温 处 理 的 研究 中 ， 


我 


一 致 ， 均 呈 负 向 响应 ， 表 明 从 长 期 来 看 ， 增 温 2 超过 了 水 竹 和 香 浦 的 最 适 温 度 ， 使 二 
的 光合 酶 活性 下 降 ， 光 合生 产 力 随 之 降低 ， 因 此 ， 长 期 增 温 对 于 这 两 种 植物 来 说 属于 逆 


o 


研究 表明 ， 增 温 对 光合 作 
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的 负 向 影响 ， 首 先 可 能 是 因为 气孔 限制 导致 ， 增 温 条 件 下 水 萄 


MEW G HKA FE. 


气孔 导 度 下 降 限 制 了 COs 进入 叶 内 部 ， 导 致 光合 作用 原料 减少 ， 


进而 P, 降低 。 其 次 ， 增 温 条 件 下 ， 水 莹 和 香 薄 的 C; 均 升 高 ， 与 P, 的 变化 方向 相反 。 
Chikov 和 Abdrakhimov (Chikov et al., 2016) 认为 ， 如 果 已 CGC; 变化 方向 相反 ， 那 么 气孔 


限制 会 减 小 ， 则 P 的 下 降 可 以 归 因 于 叶肉 细胞 同化 能 力 的 降低 。 因 此 ， 该 研究 中 水 莹 和 香 


i P 在 增 温 条 件 下 的 下 降 可 能 是 气孔 限制 和 叶肉 细胞 同化 能 力 降 低 共同 作用 的 结果 。 男 外 ， 


一 般 情 况 下 ， 增 温 会 使 植物 叶 内 外 的 水 汽 浓度 差 增 大 ， 进 而 促进 植物 的 蒸腾 失 水 ，7, 升 高 。 
而 水 莹 的 G, 和 T, 随 温度 的 升 高 反而 略 有 降低 ， 可 能 是 水 莹 适应 增 温 条 件 的 一 项 有 效 和 集 略 。 


增 温 产 生 高 温 胁 迫 可 能 导致 植物 过 度 的 内 部 水 分 散失 ， 造 成 生理 水 分 亏 缺 ， 而 G 和 7 的 
降低 可 以 有 效 提高 叶 的 水 分 利用 效率 ， 防 止 叶 内 部 过 度 的 水 分 散失 。 同 时 ， 由 于 G Ai T, 
的 降低 ， 植 物 的 水 汽 交换 能 力 下 降 ，P; 也 降低 。 

植物 为 了 适应 逆境 ， 在 经 济 收 广 方 面 也 进行 了 权衡 。 增 温 条 件 下 ， 水 萄 和 香 蒲 通过 对 
酶 活性 、 反 应 介质 等 的 影响 来 减少 N. P 等 主要 养分 的 供应 ， 进 而 降低 P,， 这 与 一 些 前 期 


研究 结果 一 致 (Reich et aL, 2014; 孙 胜 楠 等 ，2017) 。 比 叶 重 反应 的 是 植物 获取 生长 资源 


的 能 力 ， 受 叶 密 度 和 厚度 的 正 向 影响 (Wright et al., 2004) 。 该 研究 中 两 种 植物 的 比 叶 重 均 
随 着 温度 的 升 高 显著 增加 ， 可 能 是 植物 为 了 适应 增 温 条 件 ， 防 止 生 理 缺 水 ， 在 叶片 结构 性 
状 上 做 出 的 一 种 保水 适应 策略 。 无 论 增加 叶 密 度 还 是 厚度 〈 粗 度 ) 均 能 有 效 延 长 水 在 叶 内 


部 的 传输 距离 和 滞留 时 间 ， 


防止 叶 过 度 失 水 CZwieniecki et al., 2007; Sack et al., 2012) . 


CO; 是 光合 作用 的 底 物 ， 因 此 大 气 CO 浓度 升 高 可 能 直接 引起 植物 光合 能 力 的 改变 。 


前 期 在 几乎 所 有 短期 实验 


， 植 物 的 光合 能 力 尤 其 是 Cs 植物 ) 均 随 CO» 浓度 的 增加 而 


iin (BW, 2022; WK, 2022) 。 该 研究 材料 水 获 在 前 期 的 CO. 浓度 倍增 短期 响 
应 时 ， 也 呈现 出 光合 能 力 显 著 升 高 〈 许 俊 萍 等 ，2016) 。 然 而 水 次 在 CO, 浓度 倍增 的 条 件 


下 适应 4 a 之 后 ， 该 研究 中 ， 其 光合 参数 在 CO, 浓度 倍增 下 与 对 照 组 间 无 显著 差异 ， 而 香 
WEI Po Go C; RI T, f£ COS 浓度 倍增 条 件 下 都 显著 降低 ， 表 明 在 长 期 大 气 COS 浓度 升 高 
的 环境 下 ， 水 总 和 香 蒲 均 出 现 了 “光合 下 调 ”。 植 物体 内 光合 作用 的 Rubisco 活化 酶 活力 


会 随 着 Ci 增加 而 提高 ， 进 而 使 P 增 大 ， 但 长 期 处 于 高 CO WEF, Rubisco 含量 和 总 活性 
会 比 cO; 浓度 初始 增加 时 降低 ， 导 致 “ 光 合 下 调 ”【〔 王 建 林 等 ，2012〉。 此 外 ， 大 气 CO, 
浓度 的 升 高 会 导致 植物 Ci; 增加， 为 维持 胞 间 CO, 分 压 始 终 位 于 大 气 CO, 分 压 之 下 ， 植 物 必 
须 通 过 降低 G, 来 降低 植物 叶片 的 C;( 潘 鸿 等 ，2021) 。 植 物 的 G, 在 高 CO: RE FER, 
进入 气孔 的 CO; 减少， 导致 其 P, 下 降 。 本 研究 中 CO, 浓度 倍增 处 理 下 香 薄 和 水 区 的 P 和 
G, 以 及 Ci 都 有 降低 的 趋势 ， 因 此 其 净 光 合 速率 降低 可 能 是 气孔 因素 引起 的 。 而 较 小 的 G, 
也 会 增加 植物 细胞 内 的 水 分 向 外 扩散 的 阻力 ， 进 而 导致 香 浦 的 燕 腾 速 率 显著 降低 。 

XA CO, 浓度 的 升 高 会 使 植物 碳 同化 速率 的 积累 以 及 分 配 发 生变 化 ， 致 使 植物 体内 C. 
N, P 浓度 发 生变 化 (洪江 涛 等 ，2013〉 。 研 究 发 现 高 CO, 浓度 环境 下 ， 稻 米内 K Mg, 
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P. S. Zn 含量 均 降 低 〈 童 楷 程 等 ，2020) 。 香 浦 叶 的 N、P 含量 在 CO, 浓度 倍增 环境 下 均 
显著 降低 ， 这 与 乔 勾 周 等 (20075 对 红 桦 幼苗 的 研究 也 一 致 。 目 前 CO» 浓度 升 高 导致 植物 
养分 售 量 降低 的 机 理 尚 不 明确 。 有 研究 认为 是 稀释 效应 ， 即 CO» 浓度 升 高 会 造成 植物 生长 
速度 增 快 ， 植 株 增 大 ， 体 内 淀粉 含量 积累 致使 植物 体内 的 养分 含量 降低 (Reich et al., 
2014) ; 也 有 研究 指出 高 CO; 浓度 导致 植物 体内 N 含量 降低 是 因为 高 CO 浓度 导致 G, 降 
低 ， 致 使 植物 对 硝酸 盐 等 矿质 的 吸收 降低 而 导致 的 〈 洪 江涛 等 ，2013) ; 还 有 可 能 是 因为 
KA CO, 浓度 升 高， 使 Rubisco 对 CO; 的 敏感 度 增强 ， 同 化 率 所 需 的 Rubisco 减少 ， 导 致 
光合 作用 酶 所 需 N 含量 减少 ， 从 而 使 更 多 的 N 可 以 分 配 到 其 他 的 组 织 及 过 程 中 去 ， 进 而 导 
致 叶片 N 含量 则 相对 降低 ( 张 璐 等 ，2021) 。 该 研究 中 两 种 植物 的 C 含量 对 COS 浓度 升 高 
无 显著 改变 ;而 CO, 浓度 使 水 萄 的 N、P 含量 相对 于 对 照 都 有 一 定 程 度 的 提高 ， 但 差异 不 
显著 ， 这 可 能 意味 着 较 香 薄 而 言 ， 水 萄 对 CO 浓度 升 高 的 环境 适应 性 更 强 。 
= 植物 功能 性 状 随 环境 的 变化 表现 出 较 强 可 塑性 ， 并 且 通 过 性 状 间 的 调整 组 合 ， 形 成 充 


co 分 适应 环境 变化 的 功能 性 状 集 CRodríguez-Rodríguez et al., 2018) > KT KAKUPA, 

2 Jt E EE KCRURUE TDI CO» 浓度 升 高 过 程 中 均 具 有 重要 意义 ， 这 些 性 状 共同 形 
S 成 了 植物 在 适应 环境 变化 过 程 中 的 “经 济 学 谱 ” 性 状 集 。 性 状 间 并 不 是 孤立 的 ， 而 是 存在 
LO 显著 的 关联 性 《和 孙 梅 等 ，2017) ， 反 映 了 植物 对 生存 环境 的 适应 性 策略 〈Kembel et al., 
SS 2011) o ARH, KAMERKI N, P 及 P, 均 分 布 在 主 成 分 第 一 主轴 正 轴 ， 并 与 第 一 主 
e 轴 显 著 正 相关 ， 且 二 者 的 LMA 均 与 N、P、P, 的 分 布 方向 相反 。 这 些 性 状 集 及 其 关系 与 过 
N 去 对 全 球 尺度 和 很 多 个 案 研 究 结果 的 一 致 ， 体 现 了 性 状 间 密切 的 功能 关联 (Chaturvedi et 


al., 2011; Pérez-Harguindeguy et aL, 2013) ， 表 明 湿 地 植物 水 萄 和 香 薄 也 符合 “ 叶 经 济 学 ” 
的 基本 性 状 关系 。 
= ERR, Wimm ARET KAMER 已 和 N、P 含量 ， 并 且 也 在 一 定 程 度 上 致使 
FI 二 者 的 GA 7, 有 一 定 下 降 ， 但 LMA 增加 。CO; KERAKKA EE TOR RETI AS S s, 

但 显著 降低 了 香 薄 的 光合 能 力 和 N、P 含量 。 光 合 性 状 、LMA MN, P 含量 对 水 莹 和 香 薄 
适应 温度 和 CO, 浓度 变化 均 起 到 重要 作用 ,但 C 含量 在 这 一 过 程 中 发 挥 的 作用 不 大 。 水 莹 
和 香 薄 经 济 性 状 间 存 在 显著 的 功能 关联 ， 反 映 出 植物 对 生存 环境 的 适应 性 策略 。 这 与 过 去 
的 很 多 研究 结果 一 致 ， 表 明 湿 地 植物 水 欧 和 香 薄 也 符合 “ 叶 经 济 学 ”的 基本 性 状 关 系 。 该 
研究 结果 为 湿地 植物 应 对 气候 变化 的 适应 性 研究 提供 了 案例 。 然 而 ， 该 研究 的 增 温和 CO, 
浓度 倍增 控制 组 均 仅 设置 了 一 个 控制 室 ， 并 且 未 设置 增 温和 CO, 浓度 的 交互 作用 ， 这 是 该 
研究 的 局 限 ， 可 能 会 导致 实验 结果 具有 一 定 误 差 。 根 据 增 温和 CO 浓度 升 高 对 本 研究 中 植 
物 经 济 性 状 分 别 造成 的 影响 趋势 ， 二 者 的 交互 作用 可 能 会 进一步 降低 水 莹 和 香 薄 的 光合 能 
力 和 营养 元 素 含量 ， 但 由 于 水 莹 的 大 多 经 济 性 状 对 CO. 浓度 的 响应 不 明显 ， 因 此 交互 作用 
对 香 蒲 的 作用 可 能 比 水 萄 更 加 显著 。 未 来 仍 要 针对 更 多 植物 加 大 研究 的 广度 ， 并 设置 足够 
的 研究 重复 量 和 控制 组 交互 作用 ， 加 大 研究 的 深度 和 精确 度 。 
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